REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 
Tome 68, n° 1 — Avril 1961 


1 


Die Bedeutung der äusseren Situation 
im Verhalten einiger Amphibienarten. 

von 

H. HEUSSER 

Forch-Zürich (Schweiz). 

Aus der Tierpsychologischen Abteilung der Universität Zürich am 
Zoologischen Garten. 

(Prof. Dr. H. Hediger.) 

(mit 11 Textabbildungen) 


INHALT: 


1. Biotopansprüche und Anpassungen bei Umweltveränderungen 1 

2. Schlafähnliche Zustände bei Amphibien . 22 

3. Scheinbare Technophilie. 24 

4. Zur Beurteilung des Verhaltens in Gefangenschaft. 25 

5. Vikariieren von Stimme, „ RZS “ und äusserer Situation . . 28 

6. Zusammenfassung, Summary, Resume. 34 

7. Literatur. 38 


1. Biotopansprüche und Anpassungen 
bei Umweltveränderungen. 

Die vorliegenden Feldbeobachtungen an Amphibien machte ich 
in den Jahren 1953-59 im Churer Rheintal und im unteren Prätigau 
(Schweiz). In dieser Zeit wurden 12 von 18 anfangs Vorgefundenen 
Biotopen durch technische Eingriffe zerstört oder stark verändert 
(Abb. 1; die römischen Zahlen im Text beziehen sich auf die Biotope 
in dieser Planskizze). Dabei gab es recht genug Gelegenheiten, das 
Verhalten der Amphibien unter ungewöhnlichen Umständen zu ver¬ 
folgen. 

Als Voraussetzung dafür, dass wir Regelmässigkeiten in den 
Bindungen einer Tierart an ihre Umgebung finden, können wir das 
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Abb. 1. 

Unteres Prätigau (580-720 m. ü. M.) und Rheintal bei Landquart (510-570 m. ü. M.) mit den 18 kontrollierten 

Amphibienbiotopen. 
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Wirken regulativer Prinzipien im Tiersubjekt selbst annehmen 1 , 
welche die Möglichkeiten der Bezugnahme auf äussere Gegeben¬ 
heiten bestimmen. In Wechselwirkung mit den Faktoren, die das 
Paarungs-, Feind- und Beuteverhalten steuern, stehen solche, die 
das Tier je nach dem Funktionskreis, in dem es sich gerade betätigt, 
in eine adäquate Umgebung einfügen; es wirken „Muster“ oder 
„Schemata“ von Situationen, die zu bestimmten Betätigungen 
passen. Sie lassen sich bis zu einem gewissen Grade umschreiben, 
wenn man künstliche BiotopeingrifTe als eine Art Attrappenver¬ 
suche auswertet. Eine mit Regenwasser gefüllte Radspur an der 
Stelle des aufgeschütteten Laichplatzes kann als Laichplatzattrappe 
aufgefasst werden; manchen Arten bietet sie genügend stimmende 
Merkmale, das Paarungsverhalten zu aktivieren, andern passt sie 
nicht ins Laichplatzschema. Im Verhalten gegenüber künstlichen Bio¬ 
topveränderungen treten die normalerweise untrennbar miteinander 
verflochtenen Umweltbeziehungen isoliert in Erscheinung. Der ab¬ 
normale Zustand wirkt gelegentlich wie ein Vergrösserungsglas. 

Der Begriff „Laichplatz“, wie man ihn gewöhnlich braucht, steht 
z.B. für funktionell Verschiedenartiges. Veränderungen in der äus¬ 
seren Situation decken die besonderen Bedeutungen auf: erstens 
den Laichplatz als geographisch angebbaren Ort — unabhängig von 
seiner qualitativen Beschaffenheit — als Wanderziel für Molche, 
Erdkröten, Gras- und Laubfrösche. Zweitens den Laichplatz als die 
während der Paarungs- und Laichzeit bevorzugten und zum zweck¬ 
mässigen Ablaichen erforderlichen Umweltqualitäten — den Laich¬ 
biotop, drittens das tiersubjektive Korellat dazu, d.h. das Laich¬ 
platzschema als selektive Bereitschaft, auf typische Situationen 
anzusprechon und viertens den Laichplatz als soziales Phänomen, 
ein überindividuelles Aktionsschema, das die Beziehungen der 
Individuen (Distanz, Rufe, etc.) untereinander in Verschränkung 
mit der Bezugnahme auf die äussere Situation „organisiert“. 

Berg- und Streifenmolch (Triturus alpestris und T. taeniatus). 
Vgl. Abb. 4. 

Im Rheintal kommen Berg- und Streifenmolche überall in den 
gleichen Gewässern vor, wobei sie in den mit Fischen besetzten 

1 Die komplementäre Hypothese dazu ist die Annahme, dass die Wahrneh¬ 
mung solcher "Schemata” an Tieren auf Projektionen menschlicher "Muster” 
im Sinne archetypischer Vorstellungen (JUNG und PAULI, 1952) beruht. 
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Weihern XII, XIII, XVI spärlicher auftreten als in solchen ohne 
Fischbestand. Wahrscheinlich stellen die Forellen und Elritzen den 
Larven nach. Im Prätigau sowie bei X und XI, die im Sommer 
relativ kühl bleiben, fehlt der Streifenmolch, der wohl kälteem¬ 
pfindlicher ist als der Bergmolch, welcher bei I selbst in Schmelz¬ 
wassertümpeln, die noch rund von Schnee umgeben sind, balzt. 
In diesem Fall dürften die Molche unter dem Eis des Gewässers 
überwintert haben, was aber die Ausnahme ist, denn beide Arten 
verlassen die übrigen Biotope im Juni; wie weit sie sich davon ent¬ 
fernen, ist unsicher. Bei Zürich machten einige Streifenmolche 
Frühjahrswanderungen von mindestens 200 m (Heusser, 1956). 
Auch Freytag (1954) schreibt, dass die Molche grössere Wande¬ 
rungen unternehmen. Neuerdings hat Twitty (1959) anhand von 
Yerfrachtungsversuchen (bis 3 Meilen) ein erstaunliches Heim- 
findevermögen für Taricha rivularis festgestellt. Bei der Aufschlemm¬ 
anlage XVI sind die Molche schon anfangs März unter Steinen am 
Ort der Wasserstelle zu finden, wenn die Anlagen noch nicht über¬ 
schwemmt sind. Es muss sich dabei bereits um sekundäre Aufent¬ 
haltsorte handeln, da diese Verstecke im Winter durchfrieren. Die 
Frühjahrswanderung ist wie bei andern Arten nicht das direkte 
Appetenzverhalten zur Paarbildung, sondern zum Zustand des 
An-einem-bestimmten-Ort-Seins. Die Paarbildung ist ans Wasser 
gebunden, die Laichplatzwanderung nicht; sie richtet sich nach 
einem Ort im Gelände. Erst wenn dort Wasser vorhanden ist, 
kann das z. T. chemisch gesteuerte Paarungsverhalten aktiviert 
werden. Ist kein Wasser da, so halten sich die Molche — meist 
mehrere zusammen — am Ort der früheren Wasserstelle auf. 
Wenn sich die vertieften Stellen allmählich mit Wasser füllen, 
werden die anfangs noch kleinen Wasserstellen nicht gleich 
dicht besiedelt, sondern die Molche lassen sich gleichsam über¬ 
schwemmen. Erreicht das Gewässer in einem Jahr nicht seine nor¬ 
male Ausdehnung (XVI, XVII, XVIII), so bleiben wenige Meter 
vom Ufer entfernt die nicht erreichten Molche unter den Steinen, 
während im Wasser daneben Paarungsbetrieb herrscht. Ohne Wasser 
erwacht keine Paarungsstimmung, auch wenn sich Männchen und 
Weibchen durcheinander unter Brettern und Steinen ansammeln. 

In offenen, tiefen Gewässern verteilen sich in homogener Um¬ 
gebung beide Arten regellos auf den Wasserraum. Man sieht sie 
meist paarweise in 10 120 cm Wassertiefe auf dem Grund sitzen 
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oder in den Pflanzen hängen. Massenansammlungen im Wasser 
entstehen, wenn ein Weiher schrumpft, indem die Molche dem sich 
zurückziehenden Wasser folgen. Bei XVIII waren mehrere hundert 
Molche in einem kleinen Resttümpel des einige tausend m 2 um¬ 
fassenden Hauptweihers zusammengepfercht, und die Paarbildung 
ging weiter. Das Fortpflanzungsverhalten der Molche wird durch 
sehr unspezifische Aussenreize angeregt, was damit zusammen¬ 
hängt, dass sich die Molche — abgesehen vom der eigentlichen 
Paarbildung — gegenüber artgleichen Tieren indifferent verhalten. 
Die Verbreitungsdichte in einem Gewässer hat keine soziale Be¬ 
deutung, und die Paarbildung ist weder positiv noch negativ 
abhängig von gliedernden und den Wasserraum begrenzenden 
Strukturen. Für die vollständige Entfaltung des Paarungsverhaltens 
genügt die Anwesenheit eines Paares in wenigen Litern Wasser, 
z.B. in einer Fahrrinne. Deshalb kann man das Fortpflanzungsver¬ 
halten der Molche auch im Aquarium beobachten, was für kolonie¬ 
bildende. Amphibienarten nur bedingt gilt. Das Paarungsverhalten 
beschränkt sich auf die Balz und das Übernehmen der Samen¬ 
pakete durch das Weibchen. An der Laichablage beteiligt sich das 
Männchen nicht. Während das Paarungsverhalten nur an die 
Qualität „Wasser“ gebunden ist, braucht das Weibchen eine 
Struktur im Wasser, an die es die Eier kleben kann. Normalerweise 
sucht es aktiv Pflanzen auf und klebt jedes Ei einzeln an ein Blatt, 
das mit den Hinterbeinen in einer besonderen Legestellung fest¬ 
gehalten und über dem Ei zusammengeknickt wird, d.h. bei der 
Eiablage ist die Bezugnahme auf ein äusseres Objekt der End¬ 
handlung integriert. Im unbepflanzten Aquarium können Papier¬ 
schnitzel als Pflanzenersatz dienen; fehlen auch solche, so legt das 
Weibchen den Laich in einer kurzen Schnur auf den Boden, wo er 
verfault (Freytag). 

Im Frühjahr ist auch das gesamte übrige Verhalten, das nicht 
wie z.B. bei der Erdkröte gedrosselt wird, auf die äussere Situation, 
in der die Paarung erfolgt, zugeschnitten. Bei Molchen an Land 
fällt nicht nur das Paarungsverhalten aus, sondern sie geraten über¬ 
haupt in einen lethargischen Zustand (p. 22). Nahrungsaufnahme, 
Häutung und Flucht erfolgen im Wasser gewandter als an Land. 
Die Biotopansprüche in diesen Funktionskreisen decken sich im 
wesentlichen mit denen bei der Laichablage. Beim Häuten streifen 
die Molche ihre alte Haut an Pflanzen und Steinen, die sie gerichtet 
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aufsuchen, nach hinten. Als Deckung dienen Steine, Blätter, Papier¬ 
säcke u. dergl. Im Wasser ist die Nachtgebundenheit des Landver¬ 
haltens aufgehoben, was wahrscheinlich mit den günstigeren 
Fluchtmöglichkeiten im Wasser zusammenhängt, indem die mit 
dem — seinerseits durch den Fortpflanzungskreis bedingten — 
Biotopwechsel ändernde Feindvermeidung im Sinne einer gegen¬ 
seitigen Verschränkung der Funktionskreise auch das übrige Ver¬ 
halten beeinflusst. 

Trocknet ein Tümpel ganz aus, so wandern viele Molche zur 
nächstgelegenen Wasserstelle und setzen das Paarungsver¬ 
halten fort. Andere ziehen sich unter Bretter und Steine zurück 
und verfallen wieder in den lethargischen Zustand. 


Gelbbauchunke (Bombina variegata). Vgl. Abb. 5. 

Die Gelbbauchunke zieht kleine, seichte Tümpel gegenüber 
grossen, bzw. kleine Buchten und stark gekammerte Uferzonen am 
Rande grösserer Gewässer den offenen Wasserflächen vor. Ist 
klares und trübes Wasser da, so geht sie ins trübe. Bei XVIII 
sammelten sich die Unken in einer Ecke des sonst klaren Weihers, 
in der angeschwemmte Pollen und andere Pflanzenteile einen 
dichten Film auf der Wasseroberfläche bildeten. An andern Fund¬ 
stellen leben sie in Teichlinsen- oder Laichkrautteppichen. Bei der 
Anpassung an ungünstige Bedingungen spielen die Beziehungen der 
einzelnen Individuen untereinander eine Rolle; die Unken lassen 
sich wegen ihrer „Individualdistanz“ nicht zusammendrängen wie 
die Molche. Sind die bevorzugten bepflanzten Teile eines Tümpels 
schon besetzt, so verteilen sich die übrigen Unken auch auf kahle 
Stellen. Schrumpft ein Gewässer, dann geht ein Teil aufs Land, 
so dass die Siedlungsdichte im Wasser etwa gleich bleibt. Im Wasser 
herrscht Tag- und Nachtbetrieb; Unken an Land ziehen sich tags¬ 
über unter Bretter und Steine zurück, wo die Individualdistanz 
aufgehoben ist und sich verschiedene Tiere berühren können. Die 
Individualdistanz im Wasser dient wohl hauptsächlich der Orga¬ 
nisation des Laichplatzes; sie besteht nicht nur darin, einen Abstand 
von 2—4 m nicht zu unterschreiten, sondern die Unken tendieren 
auch dazu, die Entfernung zu den nächsten Individuen nicht zu 
gross werden zu lassen, so dass langen Ufern entlang (XIII) eine 
deutliche Kolonienbildung entsteht. Die Unken einer Kolonie 
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stehen untereinander in Beziehung auch ausserhalb der eigent¬ 
lichen Paarbildung durch dieses akustisch geregelte Distanzver- 
halten (Birkenmeier, 1952), indem sich die Männchen gegenseitig 
zum Rufen animieren. Bei XII liess sich das Rufen mit einer 
Schallplattenaufnahme von A. Traber auslösen (Platte 22; ALA, 
Zürich). Manchmal verschränken sich die Rufe zweier Tiere so 
miteinander, dass zwischen zwei Töne des einen Tieres ein Ton des 
andern fällt. Die beiden Unken rufen dann je mit der halben 
Frequenz eines Einzeltieres, sodass beide zusammen die Frequenz 
eines Einzelrufers erreichen. Dies lässt sich manchmal auch durch 
Imitationen auslösen, indem man sich in das schnelle Rufen einer 
Unke mit der halben Frequenz einschaltet. Das „Gegenüber“ 
geht dann ebenfalls auf die halbe Frequenz zurück, indem es 
zwischen zwei Imitationen einmal ruft. Je nachdem, ob die 
beiden Rufer in einem Ganz- oder Halbton differieren, entsteht 
der bekannte „melodische“ Unkenruf oder eine erbärmliche 
Dissonanz. 

Bei der Laichablage werden äussere Objekte in die Endhandlung 
einbezogen. Birkenmeier (1954) beschreibt, wie das Weibchen 
beim Austreten eines Laichklümpchens eine Wasserpflanze mit 
den Vorderbeinen umklammert und sich, nachdem das Männchen 
besamt hat, mit einem Hinterbein rudernd so um die Pflanze dreht, 
dass die Eier darumgewickelt werden. 

Während der langgedehnten Fortpflanzungszeit — die Laich¬ 
ablage gliedert sich meist in zwei deutliche Etappen (April/Mai, 
Juni/Juli) — bleiben sämtliche Funktionskreise in Aktion; der 
bevorzugte Biotop ist durchgehend derselbe. 


Erdkröte (Bufo bufo). Vgl. Abb. 6. 

Auf die Beziehungen der Erdkröte zu ihrem Laichplatz ging ich 
an anderer Stelle ausführlich ein (1958 6, d, 1960 a). Nach Ver¬ 
frachtungsversuchen und Beobachtungen an veränderten Laich¬ 
plätzen (XII, XVI, XVII, XVIII) suchen die Kröten populations¬ 
weise und vorerst unabhängig von Wasser einen bestimmten Ort. 
In Wanderstimmung werden sie nur an diesem Ort, auch wenn 
kein Wasser vorhanden ist, die Wanderunruhe los. Erst nach einer 
Umstimmung auf Paarungsverhalten suchen sie eine speziell für 
das Ablaichen geeignete Umgebung auf. Wo Autostrassen an Laich- 
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platzen vorbeiführen, häufen sich die bei der Anwanderung über¬ 
fahrenen Kröten an bestimmten Stellen, auch wenn die betreffenden 
Laichplätze seit Jahren trocken liegen (Abb. 1). 

In einem geeigneten Gewässer entwickeln die Kröten eine dif¬ 
ferenzierte Laichplatzorganisation, wobei sie Tag und Nacht aktiv 
sind. Bei Ersatzlaichplätzen bleibt die Organisation unvollständig 
oder sie entfaltet sich nur nachts. Fehlt Wasser überhaupt, so 
„warten“ die Kröten unter Wurzeln und Brettern. Sobald die Stelle 
überschwemmt wird, bildet sich ein Laichplatz (bei XVII noch ein 
Monat nach der Anwanderung). Beim Ablaichen sucht das Weibchen 
zum „Aufhängen“ der Laichschnüre Schilf- und Binsenhalme auf, 
als Ersatz auch Aste, kleine Grasbüschel oder Drahtgitter. Struktur¬ 
bedeutung haben ebenfalls die bereits gelegten Schnüre, wodurch 
das gleichortige Ablaichen gefördert wird. Die Kröten haben aber 
auch Beziehungen untereinander, denn in einem grossen, homoge¬ 
nen Schilffeld laichen die Paare gleichwohl auf engem Raum ab. 
Fehlt hinwiederum jede Struktur in einem grösseren Gewässer 
(XVI, XVIII), so desintegriert der Laichplatz als soziale Er¬ 
scheinung und die Paare laichen örtlich und zeitlich diffus ab. Die 
Objekte, auf die das Weibchen beim Laichen Bezug nimmt, werden 
nicht in die Endhandlung eingebaut wie bei den Molchen und der 
Unke. Das Aufhängen des Laiches erfolgt mittelbar beim Umher¬ 
schwimmen zwischen den einzelnen Laichschüben, wobei das 
Weibchen jedoch soweit wegstrebt, als es die Schnüre erlauben, 
sodass sie ziemlich straff verankert werden. Ein vollständiger Laich¬ 
platz besteht aus der Ablaichstelle (Abb. II a), einem Areal, wo 
sich die ledigen Männchen, die bei der Erdkröte in der Überzahl 
sind, gegenseitig anschwimmen, den noch nicht laichbereiten Paaren, 
die sich etwas abseits halten und aus einzelnen Männchen, die den 
leisen Lockruf ertönen lassen. Das Ablaichen tritt plötzlich bei 
vielen Paaren gleichzeitig ein; bei günstiger Witterung ist die Laich¬ 
phase einer (oft mehrere Tausend Individuen umfassenden) Popula¬ 
tion nach einer Woche im Wesentlichen abgeschlossen, und die 
Kröten verteilen sich wieder auf die Umgebung, wo sie solitär 
leben. Während dieser kurzen Laichzeit dominiert der Fort¬ 
pflanzungskreis ausschliesslich: Nahrungsaufnahme, Häutungsver- 
halten und Wohnen sind völlig gedrosselt, die Feindvermeidung 
teilweise. 
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Laubfrosch (Hyla arborea). Vgl. Abb. 7. 

Bezogen auf den Laichplatz als Punkt im Gelände ist der Laub¬ 
frosch sehr ortstreu. Wie bei der Erdkröte sind als Einleitung der 
Frühjahrsaktivität zwei verschiedene Appetenzhandlungen zu 
unterscheiden. Die erste Wanderung richtet sich nach einem 
bestimmten Ort, vorerst unabhängig von seiner Eignung als Laich¬ 
platz, als Appetenz zu einem triebbedingten Ruhezustand (Holz¬ 
apfel, 1940). Erst nach einer Umstimmung zum Fortpflanzungs¬ 
verhalten im engeren Sinne suchen die Laubfrösche einen geeigneten 
Laichbiotop auf. Diese beiden Einstellungen treten natürlich nur 
dann getrennt in Erscheinung, wenn der „bestimmte Ort“ wegen 
einer künstlichen Veränderung nicht mehr mit dem Laichbiotop 
identisch ist. Bei XVIII quakten die Laubfrösche vorerst all¬ 
abendlich wie festgenagelt auf dem trockenen Boden des früheren 
Laichplatzes. Erst einige Tage später verlegten sie die Quakplätze 
um 100 m zum nächsten Tümpel, wo dann auch die Laichablage 
stattfand. Hatte XVII zu Beginn der Laichzeit den normalen 
Umfang noch nicht erreicht, so quakten die Männchen an den 
Stellen, wo das Wasser gewöhnlich hinreicht und verschoben ihre 
Standorte erst später zum 10-20 m entfernten effektiven Wasser¬ 
rand. Solche Sekundärwanderungen richten sich nach der nächsten 
Wasserstelle wie bei der Erdkröte. 

Die Fortpflanzungsstimmung erwacht beim Laubfrosch im 
Gegensatz zu Erdkröte und Grasfrosch allmählich, was sich am 
besten an den Lautäusserungen verfolgen lässt. Ein Männchen in 
voller Paarungsstimmung quakt in „Serien“ von immer schneller 
aufeinanderfolgenden Einzellauten, etwa „kä--kä-käkäkä...“ Die 
ersten Männchen quaken nur nachts und noch nicht in Serien. Als 
wir 1957 bei XVII und XVIII in diesem Stadium den Laub¬ 
froschchor von der Platte 22 A. Trabers laufen liessen, wirkte 
das wie ein Feindreiz, die Frösche verstummten. Nur Imitationen 
ihrer eigenen Quakinitien, die ihrer Stimmung entsprachen, regten 
an. Eine Woche später löste die gleiche Platte bei Dämmerungsein¬ 
bruch den ganzen Chor aus. Auch mündliche Imitationen von 
Quakserien veranlassten die Männchen sofort zum Quaken. 

Als Laichbiotop bevorzugt der Laubfrosch die Uferzonen ge¬ 
büschumrandeter Tümpel mit Rohrkolben und Schilfbeständen, 
hält sich aber auch vom Ufer entfernt auf, wenn geknicktes Schilf 
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oder im Wasser stehende Sträucher Deckung und Haltepunkte 
bieten. Die ans Baumleben angepassten Laubfrösche klammern 
sich auch beim Quaken im Wasser gern mit den Füssen an einem 
Halm fest (Abb. 2). Am Laichplatz herrscht ein ausgesprochenes 
„Raum-Zeit-System“ (Hediger, 1946, 1954). Tagsüber halten sich 
die Laubfrösche isoliert in Randgebüschen, an Rohrkolben- und 



Abb. 2. 

Ein quakender Laubfrosch hält sich mit den Füssen an Schilfsprossen 
(Nachtaufnahme bei XVIII). 


Schilfstengeln auf, wo sie „schlafen“ (p. 24). Abends steigen sie 
ins Wasser und organisieren den Laichplatz; die Stimme stellt den 
Kontakt zwischen den einzelnen Fröschen her. Die Männchen 
animieren sich gegenseitig zum Quaken, wobei die äussere Anregung 
durch eine individuelle innere Quakbereitschaft ergänzt wird, d.h. 
das einzelne Männchen quakt in ziemlich regelmässigen Intervallen 
(Tonbandaufnahmen von isolierten Männchen am Gartenweiher), die 
durch das stimulierende Quaken anderer Individuen so verkürzt 
werden, dass bereits % Dutzend Männchen einen kontinuierlichen 
Chor bilden können. Die Lautäusserungen dienen auch dazu, die 
Männchen gegenseitig in Distanz zu halten. Sie verteilen sich in 
Abständen von 2-4 m. Quaken bei zu grosser Siedlungsdichte zwei 
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Männchen in unmittelbarer Nähe, so stösst das eine einen lang¬ 
gezogenen, sägenden Laut aus, der wahrscheinlich mit dem von 
Eibl-Eibesfeldt (1952) mit ,,kärr“ oder „krrr“ wiedergegebenen 
Abwehrlaut umklammerter Männchen identisch ist. Mit dem ge¬ 
wöhnlichen Ruf werden die Weibchen zu den einzelnen Männchen ge¬ 
lockt, die längere Zeit am gleichen Ort — gern in Pflanzendeckung— 
quaken und nicht aktiv nach den Weibchen suchen. Das Rufen 
steht auch in Zusammenhang mit der Feind Vermeidung; bedrohte 
Männchen stellen das Quaken ein. Geht man einem besetzten 
Tümpel entlang, so verstummen jeweils die Tiere in der Gefahr¬ 
zone; man bewegt sich gleichsam in einem akustischen Vakuum. 
Sitzt man bei einem Männchen still, so setzen zuerst die entfernteren 
Frösche, dann die näheren wieder ein, bis auch das bedrohte 
Männchen nicht mehr widerstehen kann. Feindcharakter haben vor 
allem Bewegungen (Silhouetten !). Menschliche Stimmen werden 
kaum beachtet, sie können sogar zum Quaken stimulieren. 

Das Paarungsverhalten ist von Eibl beschrieben worden. Das 
Weibchen klebt den austretenden Laich mit spezifischen Bewe¬ 
gungen an Pflanzenteile, die es aktiv aufgesucht hat. In vegetations¬ 
armen Ersatzbiotopen kleben die Eier an winzigen Grashalmen etc., 
ähnlich wie bei der Unke. 

Wird ein Biotop wegen künstlichen Veränderungen unbrauch¬ 
bar, so verlegen die Laubfrösche die ganze Laichplatzorganisation 
zur nächstgelegenen Wasserstelle. In suboptimalen Biotopen 
geben sie den Anspruch auf Pflanzendeckung zugunsten der 
Individualdistanz auf, die Männchen quaken dann auch in völlig 
kahlen Lehmpfützen. Wo bei Aufschüttungen nur wenige mit 
Wasser gefüllte Fahrrinnen übrigbleiben, teilen sich die Männchen 
darin. Das Laichplatzschema des Laubfrosches ähnelt also dem der 
Unke; da die Kolonie akustisch organisiert wird, können sich die 
dazugehörenden Männchen in benachbarten Einzeltümpeln auf¬ 
halten. 


Wasserfrosch (Rana esculenta). Vgl. Abb. 8. 

Beim Wasserfrosch hängt der Biotopanspruch stark von der 
sozialen Organisation ab. Einzelgänger und Jungtiere leben wie die 
Unken in kleinen, verwachsenen Wassergräben, bei Aufschüttungen 
aber auch in kahlen Lehmpfützen. In der Kolonie lebend stellt 
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der Wasserfrosch die grössten Biotopansprüche der einheimischen 
Arten und hat nur ein geringes Anpassungsvermögen an technische 
Veränderungen. Die Kolonien bevorzugen grössere Gewässer, in 
denen sie teppichbildende Pflanzenbestände (Laichkraut, Seerose) 
der vertikalen Ufervegetation in Form von Seggen, Schilf und Binsen 
vorziehen. Sind mehrere kleine Laichkrautflächen vorhanden 
(XIII, XVI), so bilden sich auch verschiedene benachbarte Kolonien. 
Die Koloniebildung ist mit der Bezugnahme auf eine derartige 
äussere Situation so verschränkt, dass sie bereits bei solchen Biotop¬ 
veränderungen ausfällt, bei denen Laubfrösche und Erdkröten noch 
eine leidliche Laichplatzorganisation aufziehen können (XVI, 
XVII, XVIII). Die Wasserfrösche halten sich dann wahrscheinlich 
in der Nähe an Land auf (Verstecke fand ich nicht), denn sobald 
eine Überschwemmung die nötige Wasserfläche und entsprechende 
Vegetation bringt, bildet sich neuerdings eine Kolonie. Bei XVII 
erschienen die Frösche nur, wenn der Weiher den höchsten Wasser¬ 
stand erreicht und sich die Laichkrautteppiche gebildet hatten, 
während die andern Arten in den kleineren Tümpeln zu Beginn der 
Überschwemuung bereits gelaicht hatten. Wurde in einem Jahr 
das Gebiet nur teilweise überschwemmt, blieb die Koloniebildung 
überhaupt aus. Die Kolonie kommt auch nicht zustande, wenn sich 
zwar ein grosser und genügend tiefer Weiher bildet, in dem aber 
keine Pflanzen wachsen (XVI). Der Anspruch an die äussere 
Situation ist je nach Funktionskreis verschieden. In solchen Wasser¬ 
stellen können sich wohl einige Frösche tummeln und dem Beute¬ 
erwerb obliegen, aber sie haben keine Beziehungen untereinander. 

Die Männchen stehen untereinander in Beziehung, indem sie 
sich gegenseitig zum Quaken anregen. Während zwei Monaten (Mai/ 
Juni) bilden sich besonders in der Dämmerung und nachts Chöre. 
Die Wasserfrösche haben verschiedene Lautäusserungen. Das 
Initialquaken eines Einzeltieres tönt wie ein fragendes .,kroa ?“. 
Auf dieses Signal fallen andere in gleicher Weise ein und steigern 
sich gegenseitig in ein langgezogenes Schnarren („kärr“) hinein, 
bei dem sich die Männchen mit hohlem Rücken und strampelnden 
Hinterbeinen einander nähern, sodass es aussieht, als ob sich die 
Tiere versammeln würden. Dieses Verhalten wird gelegentlich auch 
auf den Menschen übertragen (Abb. 3). Möglicherweise haben die 
Schallblasen auch optische Signalbedeutung. Die Wasserfrösche 
halten sich nicht nur in Hörweite auf, wie Unke und Laubfrosch, 
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sondern auch in Sichtweite, weshalb eine Kolonie nicht auf ver¬ 
schiedene Tümpel verteilt ist. Es ist unklar, welche akustischen 
Reize das Quaken auslösen. Während Unke und Laubfrosch durch 
Imitationen leicht angeregt werden können, hatte ich bei Wasser¬ 
fröschen mit nach menschlichem Ermessen naturgetreuen Nach- 



Abb. 3. 

Quakendes Wasserfroschmännchen in einem Laichkrautteppich bei XVI. 

ahmungen keinen Erfolg. Selbst Schallplatten- und Tonbandwieder¬ 
gaben animierten nur wenig. Anderseits sprechen die Wasser¬ 
frösche auf sehr unspezifische Reize an. Bei verschiedenen Popula¬ 
tionen lösten in der Nähe vorbeifahrende Eisenbahnzüge regel¬ 
mässig der Chor aus und W. Leutert teilte mir mit, dass er mit 
einem Benzinmotor in 27 Versuchen die Frösche einer Population 
mitreissen konnte. Was Paarbildung und Laichablage auslöst, ist 
ebenfalls unklar. Es scheint eine Stimmungssynchronisierung 
zustande zu kommen, denn die Paarbildung erfolgt bei vielen 
Tieren gleichzeitig und die Laichballen einer Kolonie werden inner- 
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halb weniger Nächte an einer nicht besonders markanten Stelle 
zusammengelegt. Bei der Laichablage tastet sich das Weibchen 
rückwärts mit den Hinterbeinen an Pflanzenteile heran, an die es 
den Laichballen festklebt. Beim Wasserfrosch ist — anders als 
bei der Erdkröte — nur das Ablaichen selbst „plötzlich“; die sich 
über 2 Monate hinziehende Fortpflanzungsstimmung ist wenig 
ausschliesslich, die übrigen Betätigungen spielen sich ebenfalls im 
Laichbiotop ab. 


Grasfrosch (Rana temporaria ). Vgl. Abb. 9. 

Im untersuchten Gebiet ist die Bindung der Grasfrösche an 
Wasserstellen verschieden ausgeprägt. Manche Populationen suchen 
das Gewässer wie die Erdkröte nur zur Laichablage auf (XVI, 
XVII, XVIII), andere Gewässer dienen auch als Überwinterungs¬ 
biotope (I), bei V und XII überwintert die halbe Population im 
Wasser, die andere Hälfte wandert erst im Frühjahr an, und bei XI 
bleiben die Frösche sogar den Sommer über am Wasser. Hinweise 
auf das Einsetzen und das Ausmass der Wanderungen geben die 
überfahrenen Frösche auf Strassen (Abb. 1). Da die Wanderung 
mancher Populationen zum Erreichen des Gewässers als Winter¬ 
quartier in den Herbst fällt, bei andern aber als Laichplatzwande¬ 
rung in den Frühling, haben Wanderung und Gewässer jeweils eine 
andere Bedeutung und es ist fraglich, ob das Wanderverhalten 
überhaupt in den Funktionskreis der Fortpflanzung gehört, beson¬ 
ders weil auch Jungtiere und Weibchen, die keinen Laich angesetzt 
haben, daran teilnehmen (bei der Erdkröte nicht). Auch hier richtet 
sich die Wanderung vorerst nach einem Punkt im Gelände; die 
Grasfrösche wandern zu ihren alten Versammlungsplätzen, auch 
wenn dort kein Wasser mehr vorhanden ist. Bei XVI erschienen 
im Frühjahr 1959 noch viele Grasfrösche am Ort der 1957 zerstörten 
Laichplätze. Bei der Kiesgrube zwischen XII und XIV, deren 
ehemals grosse Wasserstelle schon vor 1953 verschwunden war, 
lagen auf der Strasse 1953-59 alljährlich in abnehmender Anzahl 
Grasfrösche, die auf der Wanderung zu den alten Laichstellen 
überfahren wurden. Wie bei der Erdkröte ist wohl eine Art „Prä¬ 
gung“ auf den Geburtsort wirksam, die in einzelnen Fällen geradezu 
groteske Ortsbindungen erzeugt. Sowohl bei Zürich als auch im 
Pihcintal wird an einigen Stellen irgendwo abseits vom Kollektiv- 
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laichplatz alljährlich ein einzelner Klumpen auf den Meter genau 
an der gleichen Stelle abgelegt. In einem Bach bei Zürich konnte 
ich „den“ Laichklumpen in 7 aufeinanderfolgenden Jahren fest¬ 
stellen. 

Die Ortstreue des Grasfrosches ist aber nicht unmittelbar mit 
der der Erdkröte vergleichbar. Grasfrösche — wenigstens einer 
Population — liessen sich an einem Gartenweiher ansiedeln, was 
mit Kröten nicht gelang. Im März 1957 verfrachtete ich die kleine 
Population von XI zu einem kleinen Gartenweiher bei Zürich 
(= 85 km), wo sich die Frösche bis jetzt halten und im Frühjahr 
jeweils ablaichen. Das bei XI übliche Verhalten, auch den Sommer 
über am Gewässer zu bleiben, wurde auf den Gartenweiher über¬ 
tragen. Interessanterweise ergänzte sich die Population bei XI inner¬ 
halb zweier Jahre fast vollständig. Ich reduzierte die Population im 
Winter 1956/57, indem ich 25 Weibchen und Männchen wegfing. 
In den Vorjahren wurden jeweils 27-30 Klumpen gelegt. Im Früh¬ 
jahr nach der Reduktion (1957) waren es noch 3, 1958 bereits wieder 
10 und 1959 war die Population mit 24 Klumpen praktisch völlig 
„regeneriert“. Die neuen Frösche, deren Herkunft unbekannt ist, 
übernahmen das bei XI übliche Verhalten, benützen den gleichen 
Laichplatz wie die früheren Tiere und blieben auch den Sommer 
über am Wasser. 

Die Bedeutung der Wasserstelle für eine Population dürfte z.T. 
klimabedingt sein. Beim Stelsersee (1668 M.ü.M.) z.B. ist die 
Überwinterung im Gewässer insofern zweckmässig, als die Frösche 
im Frühjahr schon zu einer Zeit laichen können, da eine Anwande¬ 
rung wegen des Schnees noch unmöglich wäre. Bei XI dagegen, 
der als erster schneefrei wird, liegt eine solche Zweckmässigkeit 
nicht vor. Dennoch überwintert die Population im Wasser und 
laicht schon anfangs März, wenn die Umgebung noch unter Schnee 
liegt. 

Manche Varianten im Verhalten — nicht nur des Grasfrosches — 
die nur für eine Population verbindlich sind, werden nicht zwangslos 
durch die äussere Situation verständlich; es scheint vielmehr jede 
Population eine Verhaltenseinheit zu sein, d.h. besonders in der 
Raum-Zeit-Gebundenheit des Verhaltens überindividuelle, aber 
nicht artbedingte Regeln zu befolgen, die ihrer lokalen Beschränkt¬ 
heit wegen nicht lediglich klimabedingt sein können. Auf welchen 
äusseren und inneren Faktoren populationsspezifische Verhaltens- 
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weisen beruhen ist rätselhaft; die raum-zeit-gebundenen Wander¬ 
ungen der Erdkröten und Grasfrösche und das konservative 
Besetzen bestimmter Laichplätze, können ihrer beschränkten 
Gültigkeit wegen kaum vererbt sein, es liegen aber auch keine 
Hinweise für Lernvorgänge vor, sondern die Organisation tritt 
nach einer 4—5 jährigen Latenz plötzlich in Kraft. In manchen 
Fällen sind solche Verhaltenstypen für den Betrachter sogar un¬ 
zweckmässig, wie bei V, wo ein Teil der Population unter dem Eis 
überwintert. Da der Zufluss im Winter jeweils gefriert, sickert das 
Wasser unter dem Eis weg, und die überwinternden Frösche erfrieren 
nachgewiesenermassen, sodass die Fortpflanzung jeweils nur von 
den Tieren geleistet werden kann, die erst im Frühjahr anwandern. 

Die populationsspezifischen Verhaltensorganisationen erweisen 
sich — soweit man das in 7 Jahren beurteilen kann — als sehr 
beständig und werden bis in Einzelheiten hinein befolgt. 

Bei XI, der aus zwei Teilen besteht, überwintern die Frösche 
alljährlich im tieferen Teil, wechseln aber zur Laichablage zu einer 
bestimmten Stelle im kleineren Tümpel hinüber, obwohl auch im 
grösseren Teil geeignete Ablaichstellen vorhanden sind. Zur Über¬ 
winterung unter dem Eis scharen sich die Grasfrösche zusammen 
und benützen jeden Winter die gleichen Steine und Bretter als 
Verstecke. 

Wanderverhalten, Paarbildung und Laichablage sind nur 
schwach miteinander verschränkt, d.h. die Wanderung ist wie bei 
andern Arten nicht die Appetenz zur Paarung und der Zeitpunkt 
der Verpaarung lässt kaum Schlüsse auf den der Laichablage zu, 
da das verpaarte Grasfroschweibchen im Unterschied zum Erd¬ 
krötenweibchen den Laich lange zurückhalten kann. Wahrschein¬ 
lich werden die drei Komponenten durch verschiedene Beizkom¬ 
binationen ausgelöst. Die Rolle des Temperaturanstieges wird 
m.E. im Allgemeinen überschätzt und kommt nach meinen Beobach¬ 
tungen als Hauptauslöser weder für Wanderung, Paarbildung noch 
Laichablage in Frage. Auch Nagel (1935) nimmt an, dass Wan¬ 
derung und Kopulation einem eigenen gonotropen Zyklus unter¬ 
worfen sind, der relativ autonom ist gegenüber der frühjährlichen 
Verschiebung der vegetativen Tonuslage von der parasympathiko- 
tonischen nach der sympathikotonischen Seite. Die Ilerbstwande- 
rung wird ohnehin nicht durch einen Temperaturanstieg aus- 
gelöst und die Frühjahrswanderungen setzen relativ temperatur- 
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unabhängig in populationsspezifischen kurzen Zeitspannen ein. 
1957 war das gesamte Gebiet im Rheintal ab Anfang Februar 
schneefrei und die Tagestemperaturen (12° G) lagen höher als während 
der Laichsaison in Durchschnittsjahren, bei XII begannen die 
Frösche, welche im Wasser überwintert hatten zwar schon am 
3. März statt etwa am 12. zu laichen, die Frühjahrswanderung 
der übrigen Tiere begann aber erst am 11. März, also wie all¬ 
jährlich. Die Paarbildung selbst ist vollends unabhängig von der 
Wassertemperatur, wenn nur die Frösche selbst nicht einfrieren. 
Um die Temperaturunabhängigkeit zu untersuchen, fing ich 
im Herbst 1954 einige eben angewanderte Frösche bei XII weg 
und überwinterte sie in einem Aquaterrarium in Schiers. Wasser- 
und Lufttemperatur lagen durchschnittlich bei 4° C, was etwa 
den günstigen Überwinterungsbedingungen für Amphibien ent¬ 
spricht. Vom 19. bis und mit 22. Februar heizte ich den Raum, 
so dass tagsüber die Luft 20°C, das Wasser 15° C; in der Nacht 8°C 
b'zw. 6° C betrug. 

Die Frösche wurden zwar beweglicher, es kamen aber nur 
wenige Sekunden dauernde Ivlammerinitien zustande, wie sie auch 
vor und nach der Erwärmung zu beobachten waren. Am 13. März 
waren dagegen bei 3° C die ersten Tiere definitiv verpaart. Ein 
Vergleich am Fangort XII, wo in diesem Jahr noch eine 15 cm 
dicke Eisschicht das Wasser bedeckte, ergab, dass jene Tiere unter 
dem Eis in 0,5° G kaltem Wasser ebenfalls verpaart waren. Der 
Zeitpunkt entsprach dem der Paarbildung in den Vorjahren. 
Im Winter 1956/57 hielt ich die bei XI gefangenen Frösche vor der 
Aussetzung in den Gartenweiher in 3 Brunnentrögen in einem 
offenen Holzbau in Schiers, wo das Wasser gefrieren konnte. Die 
Wassertemperatur wurde während einer Woche (31.1.—6.II.57) auf 
16-20° C erwärmt. Unter den bisher etwa 40 gefangenen Ver¬ 
suchstieren kamen keine Paarbildungen zustande. Dagegen bildeten 
sich ab Mitte Februar bei 1° C und Eisbildung verschiedene Paare, 
die bis zur Aussetzung zusammenblieben. Ein Vergleich am Fan¬ 
gort XI erwies, dass auch die dort noch vorhandenen Frösche mit 
der Paarbildung eingesetzt hatten. Der Zeitpunkt der Paarungen 
war wieder unabhängig von der Temperatur aber übereinstimmend 
mit den Vorjahren (XI ist die „früheste“ Population im Gebiet). 
Auch die Tatsache, dass wenige Kilometer voneinander entfernte 
Populationen zu verschiedenen Zeiten ablaichen können, spricht 

Rev. Suisse de Zool., T. 68, 1961. 


2 


18 


H. HEl'SSER 


gegen eine starke Abhängigkeit von Klimafaktoren. Die Paar¬ 
bildung scheint in erster Linie populationsspezifiseh zeitbedingt zu 
sein. Dabei ist es unwahrscheinlich, dass sich die Tiere nach der 
Tageslänge optisch orientieren können, da besonders Überwinter¬ 
ungsplätze an Land — die Tiere ruhen mit geschlossenen Augen — 
stark lichtabgesehirmt sein dürften. Um die optisch registrierte 
Tageslänge als möglichen Faktor der Stimmungssynchronisierung 
auszuschliessen, schloss ich 2 der 3 erwähnten Wassertröge abge¬ 
sehen von einer täglichen Kontrolle lichtdicht ab. Die Mitte Februar 
einsetzenden Paarbildungen erstreckten sich auf alle 3 Behälter. 

Nur schwach verschränkt mit der Verpaarung ist die eigentliche 
Laichablage. Im Gegensatz zum Erdkrötenweibchen, das, wenn 
einmal verpaart, auch unter ungünstigen Bedingungen ablaichen 
muss, kann der Grasfrosch die Eier nach erfolgter Ovulation noch 
wochenlang zurückhalten, wenn die äussere Situation ungeeignet 
ist (man sieht den Stand der Laichmasse in der Durchsicht, wenn 
man das Weibchen mit dem Rücken gegen eine Lampe hält). Von 
den Paaren, die sich in den Trögen gebildet hatten, laichten nur 
einzelne bis zum Zeitpunkt der Aussetzung (23.III.) ab. Am 
Fangort XI beginnt die Paarung Mitte Februar, die Laichablage 
erfolgt erst anfangs März. Als die in den Trögen gehaltenen Frösche 
von XI im Gartenweiher ausgesetzt wurden, laichten die 17 Weib¬ 
chen, die den Laich verglichen mit der Laichablage am Fangort 
3 Wochen lang zurückgehalten hatten, in der nächsten Nacht 
kollektiv ab. Die Hauptmasse der Laichklumpen wird auch am 
natürlichen Laichplatz innerhalb weniger Nächte auf engem Raum 
abgelegt, bei grossen Populationen zu Hunderten pro Nacht. Die 
einzelnen Komponenten der auslösenden Situation sind schwer 
bestimmbar. Wesentlich ist das Vorhandensein vieler Tiere. Gegen 
den Schluss der Grasfroschlaichzeit wechseln die Frösche bei allen 
Biotopen regelmässig zu den eben ankommenden Erdkröten hin¬ 
über und geben — wahrscheinlich durch die Bewegungen und das 
Plätschern angelockt — die sonst bevorzugten seichten Wasser¬ 
stellen zugunsten des .,Betriebes“ am tieferen Krötenlaichplatz auf. 
Anderseits löste in den Trögen das Zusammensein vieler Tiere allein 
das kollektive Ablaichen nicht aus. Ist Vegetation vorhanden, so 
wird diese bevorzugt; die optimale Laichstimmung kommt aber 
auch in kleinen, kahlen Tümpeln zustande (XII). Neben den 
taktilen und optischen Beziehungen der Tiere untereinander wirken 
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auch Pflanzenbestände und nahe, gekammerte Uferzonen fördernd 
für den typischen Massenlaichplatz, besonders in veränderten Bio¬ 
topen, wo der traditionelle Laichort nicht mehr brauchbar ist. In 
grossen, vegetationslosen Wasserstellen (XVI, 1957) desintegriert 
wie bei der Erdkröte die ganze Organisation und die Gelege werden 
im Laufe eines Monats regellos über den Grund verteilt. Ausser den 
Wasserbegrenzungen wirken schichtenbildende Strukturen im 
Wasser, wie Laub, Papierstücke etc. und sekundär auch die bereits 
vorhandenen Gelege stimulierend zu gleichortigem Ablaichen. 
Solche Strukturen lösen das Ablaichen nicht ursächlich aus, sondern 
stimmen zusammen mit der Anwesenheit vieler anderer Individuen 
und dem leisen Rufen der Männchen lediglich zum „hier“ und 
„jetzt“ Ablaichen. 

Durch ein kaum analysierbares Reizgefüge bildet sich, wenn viele 
Frösche in einem geeigneten Weiher zusammen sind, eine labile 
Kollektivstimmung aus. Bei XII laichten die Frösche in verschie¬ 
denen 10—50 m voneinander entfernten Tümpeln, zwischen denen 
sie über Land hin und her hüpften. Die Stimmungslage änderte in 
diesen Tümpeln von Tag zu Tag. In den einzelnen Wasserstellen 
erwachte nacheinander der Höhepunkt der Laichzeit mit der 
Massenablage. Tagsüber herrschte in manchen Tümpeln grosse 
Aktivität und die Frösche quakten, während im Tümpel nebenan 
wenig Betriob war. Die Fluchtbereitschaft war je nach Stimmung 
in den einzelnen Tümpeln verschieden ausgeprägt., bei manchen 
konnte man sich nicht nähern, ohne dass die Frösche verschwanden, 
in andern waren sie zu greifen. Dabei waren die Stimmungsunter¬ 
schiede biotTpunabhängig und am nächsten Tag wieder anders auf 
die Tümpel verteilt. Ähnliche Stimmungswechsel bei Grasfröschen 
beschreibt Warwick (1957) von Laichplätzen bei Edinburgh 
(ebenda detaillierte Angaben über bevorzugte Wassertiefe etc.). 
Wie bei der Erdkröte dominiert in der kurzen Laichzeit der Fort¬ 
pflanzungskreis über Nahrungsaufnahme etc.; Grasfrösche, die in 
der Nachlaichzeit oder den Sommer über am Gewässer bleiben, 
behalten die Paarungsbereitschaft zwar noch einige Wochen bei, 
nehmen aber Nahrung auf und leben in einem individuellen Raum- 
Zeit-System, indem sie nur nachts aktiv sind, den Tag aber oft 
wochenlang unter dem gleichen Brett verbringen (Markierungen). 
Andere sonnen sich ähnlich wie Wasserfrösche auf Ästen u. dergl. 
im Wasser. 
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Abb. 4—9. 

Skizze links versucht jeweils eine graphische Umschreibung des „Laichplatz¬ 
schemas“ mit dem Typ der sozialen Organisation zu geben, Skizze rechts das 
Milieuschema beim Laichakt. Nur der Fortpflanzungskreis ist berücksichtigt 
(für den Feindkreis z. B. müssten bei den Molchen Verstecke im Wasser 
angedeutet, für das Tagesverhalten des Laubfrosches die Pflanzen über den 
Wasserspiegel hinaus verlängert werden etc.). Punktierte Felder bedeuten 
Vegetationsformationen oder Ersatz dafür, in die der Laichplatz als soziales 
Phänomen eingekleidet wird. Nur schraffierte Wasserbegrenzungen sind 
Bedeutungsträger. Die Gelege sind z. T. mit X angegeben. Durchgezogene > 
Pfeile = direktes Anschwimmen und Anspringen, gestrichelte Pfeile = akusti¬ 
sche Beziehungen. Das bei allen Froschlurcharten vorkommende Abwehr¬ 
quaken ist nicht berücksichtigt. 



Abb. 4. 


Berg- und Streifenmolch (Triturus alpestris und T. taeniatus). Für die Paarung: 
einige Liter Wasser, für die Laichablage: faltbare, blätterartige Strukturen 

im Wasser. 



Gelbbauehunke (liombina varicgala). Links: nahe Wasserbegrenzungen, 
10- 50 cm Wassertiefe, 10 10 000 m 2 . Rechts: Seggen, Grashalme, Stecklein, 

in der Nähe von Wasserbegrenzungen, 5—30 cm Wassertiefe, V 2 m 2 . 














ÄUSSERE SITUATION IM VERHALTEN EINIGER AMPHIBIENARTEN 21 



Abb. 6. 

Erdkröte (Bufo bufo). Links: Pflanzenformation in 40—80 cm Wassertiefe, 
30—150 m 2 . Rechts: Vertikale, stab-gitterförmige Struktur im Wasser: 
Schilf, Binsen, Lauchkrautstengel, Aeste, andere Laichschnüre, Grashalme, 
Drahtgitter in 40—80 cm Wassertiefe, 5—10 m 2 . 



' Abb. 7. 

Laubfrosch (Hyla arborea). Links: 5—80 cm tiefes Wasser, Nähe von Wasser¬ 
begrenzungen oder Vegetation, Pflanzendeckung oder Ersatz, 20—5000 m 2 . 
Rechts: 5—50 cm tiefes Wasser mit stengel-oder blätterartiger Struktur, 

Gräser, m 2 . 



Abb. 8. 

Wasserfrosch (Rana esculenta). Links: in Oberflächenteppich über 50—150 cm 
tiefem Wasser: Laichkraut, Seerosen, angeschwemmtes Schilf, Äste; 

20—100 m 2 . Rechts: Struktur gleich, 1 m 2 . 
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Abb. 9. 

Grasfrosch (Rana temporaria). Links: horizontale Schichtungen in seichtem 
Wasser in der Nähe von Wasserbegrenzungen: Ilerbstlaub, letztjährige 
Wasserpflanzen, andere Laichballen, Papierschichten; in Sumpfgräben, 

Schilflichtungen, Buchten, an Seggenstöcken, Baumstämmen etc., 
20—200 m 2 . Rechts: Struktur gleich, 1—10 m 2 . 

2. Schlafähnliche Zustände bei Amphibien 

Bei Amphibien sind Zustände zu beobachten, die sich der 
äusseren Erscheinung nach mit dem Schlaf der Warmblüter ver¬ 
gleichen lassen. Es ist zwar bei der bekannten Temperaturabhängig¬ 
keit des Amphibienverhaltens problematisch von Schlaf im Sinne 
der Säuger und Vögel zu sprechen (Hediger, 1955, 1959), doch 
wird der Temperaturfaktor gerade in Bezug auf schlafähnliche 
Zustände gerne überschätzt. Die Ruhezustände sind vielmehr durch 
die innere Disposition, d.h. durch den Funktionskreis, in den das 
Tier jeweils „eingeklinkt“ ist, bestimmt, als durch die Aussen- 
temperatur. 

Man kann langdauernde, kontinuierliche Ruhezustände, wie die 
Winterpassivität und den Trockenschlaf der Molche, von kurzen, 
nur wenige Stunden dauernden unterscheiden. In den ersten 
bleiben die Tiere auch bei starken Aussenreizen passiv, aus den 
kurzdauernden kann man sie durch Feind- oder Beutereize sofort 
wecken. Besonders die Winterruhe scheint auf einer inneren 
Disposition, vergleichbar den Bereitschaften zu Paarung, Nahrungs¬ 
aufnahme etc. zu beruhen und ist nicht unmittelbar auf den 
jahreszeitlich bedingten Temperaturabfall zurückführbar. Die Am¬ 
phibien begeben sich im Herbst oft bei einer höheren Temperatur 
in die Winterquartiere als sie während der Paarung im Frühjahr 
herrscht. Die Winterpassivität kann durch hohe Temperaturen 
lediglich gestört werden. Grasfrösche lassen sich nach meinen 






ÄUSSERE SITUATION IM VERHALTEN EINIGER AMPHIRIEN ARTEN 23 

Beobachtungen nur schwer bei Zimmertemperatur überwintern; 
viele gehen zugrunde, wobei sie krampfartige Zuckungen haben, 
mit kreuzhohl durchgebogenem Rücken im Aquarium umher* 
stürmen und erbrechen. In einzelnen Fällen erschien sogar der 
Magen im Maul. Öffnungen ergaben, dass das Futter nicht verdaut 
wurde, sondern verfaulte und dass gelegentlich der Magen voll¬ 
ständig umgestülpt wurde. Kalt überwinterte Frösche verhalten 
sich dagegen normal, sofern der Darmkanal bei Beginn der Über¬ 
winterung leer ist. Wahrscheinlich sind die Frösche trotz der er¬ 
höhten Temperatur physiologisch auf Winterruhe eingestellt. 
Umgekehrt kommen die Amphibien im Frühjahr nicht hervor, 
weil die Temperatur ansteigt, sondern wenn der Fortpflanzungskreis 
aktiviert wird, wie das die Frosche zeigten, die sich bei 0,5° G 
verpaarten, als es „Zeit“ war. 

Der Trockenschlaf ist ebenfalls temperaturunabhängig und kann 
bei allen Temperaturen zwischen März und Juli eintreten. Er ist 
an die äussere Situation des Fehlens von Wasser, wenn die Tiere 
in Fortpflanzungsstimmung sind, gebunden. Die Molche ziehen 
sich in Verstecke zurück und rollen sich mehr oder weniger ein. 
Feindreize haben keine Reaktion zur Folge; auf den Rücken 
gedrehte Molche bleiben liegen. Bei den Froschlurchen ist der 
Trockenschlaf weniger ausgeprägt und lässt sich nicht deutlich vom 
Tagesschlaf Trennen. Kröten, Frösche und Unken halten sich bei 
suboptimalen Bedingungen am Laichplatz tagsüber in Landver¬ 
stecken auf, entfalten aber nachts Paarungsaktivität. Über¬ 
schwemmungen, die eine Besserung der äusseren Situation bringen, 
bewirken sofort die Umstellung auf Tag- und Nachtbetrieb. Das 
Verhalten kann bei der gleichen Population je nach Wasserstand 
mehrere Male in der gleichen Laichzeit wechseln und scheint vor 
allem durch die Verschränkung mit andern Verhaltensweisen 
bedingt zu sein, bei der Erdkröte z.B. durch die Feind Vermeidung. 
Seichte, offene Wasserstellen, die nachts die Entfaltung der voll¬ 
ständigen Laichplatzorganisation gestatten, werden tagsüber — 
ausgenommen die Paare, welche gerade laichen — nicht besetzt 
(Abb. 11 a). In gleich seichtem, aber sehr trübem Wasser, in dem die 
Kröten schon wenige cm unter der Wasseroberfläche unsichtbar 
sind, entwickelt sich auch Tagesaktivität. Bei den Unken hängt- 
der passive Landaufenthalt mancher Tiere mit der erwähnten Indi¬ 
vidualdistanz im Wasser zusammen. 
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Kurze Schlafzustände ähneln am meisten dem Warmblüter¬ 
schlaf. Amphibien suchen wie Säuger und Vögel zum Schlafen 
einen bevorzugten Platz auf und nehmen eine besondere Schlaf¬ 
stellung ein. Erd- und Kreuzkröten ziehen sich im Terrarium in 
ein bestimmtes Versteck zurück, legen die Glieder eng dem Körper 
an, lagern den Kopf auf die Vorderbeine, vermindern die Atem¬ 
frequenz und schliessen die Augen. Aus diesem Schlaf können die, 
Kröten durch Feindreize oder Beutegeruch leicht geweckt werden 
(Heusser, 1958 c, 1960 b). Eine Abhängigkeit des Schlafes von 
äusseren Faktoren ist dabei nicht zu sehen. Laubfrösche steigen 
auch im optimalen Laichbiotop tagsüber auf Zweige und Schilf¬ 
halme und nehmen — gerne an der Sonne — die Schlafstellung ein, 
die der der Kröten gleicht. Der Schlaf der Laubfrösche ist sehr 
„leicht“. Schon geringe akustische Feindreize oder Erschütterungen 
der Unterlage lassen sie erwachen. Manchmal zeigen sie eine 
wirksame Fluchtreaktion, in dem sie sich überraschend von der 
Unterlage abstossend rückwärts ins Wasser oder zu Boden fallen 
lassen. 

3. Scheinbare Technophilie 

Bezüglich der Reaktionen auf technische Eingriffe in den Biotop 
kann man zwei spezifische Verhaltenstypen — technophile und 
technophobe — unterscheiden. Technophile Arten machen sich 
menschliche Einrichtungen zunutze. Technophobe meiden sie, 
stellen ihr Raum-Zeit-Svstem um oder sterben aus (Hediger, 
1954). Bei Molchen, Unken, Grasfröschen und Erdkröten hat es den 
Anschein dass es technophile Arten wären (Heusser, 1956). Falls 
man unter Technophilie das aktive Aufsuchen menschlicher Ein¬ 
richtungen versteht, sind diese Arten nicht echte „Kulturfolger“. 
Wenn Molche bei Kehrichtplätzen Vorkommen und Erdkröten auf 
der Wanderung belebte Autostrassen überqueren und in Kiesgruben 
ablaichen, handelt es sich nicht um ein aktives Folgen, sondern um 
ein passives Nicht-loskommen-können. Im Beobachtungsgebiet 
befanden sich an der Stelle sämtlicher Einrichtungen, die von 
Amphibien benutzt wurden, bereits früher Sumpfstellen, Weiher, 
tote Flussarme u.s.w., die erst sekundär umgestaltet wurden. Die 
Wanderungen zum Ort früherer Wasserstellen zeigen, dass die 
Tiere vom Ort, auf den sie „geprägt“ sind, und der gleichsam der 
Knoten ihrer sozialen Organisation ist, nicht loskommen, auch 
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wenn die Ortstreue im Hinblick auf die Fortpflanzung durchaus 
widersinnig geworden ist. Entsprechen Fischzuchtanstalten (XII, 
XIII, XIV) oder Kehrichtplätze (VI, XVIII) einigermassen dem 
Laichplatzschema einer Art, so verhält sie sich gegenüber den 
besonderen menschlichen Bestandteilen des Biotopes indifferent, 
indem Säcke, Stoffetzen und Zeitungen für Laubschichten, Holz¬ 
pfähle, Drahtgitter und Bettfedern für Schilf genommen werden. 

4. Zur Beurteilung des Verhaltens in Gefangenschaft 

In der Regel setzt sich das uns bekannte Verhaltensinventar 
einer Tierart aus einem Mosaik von Freiland- und Gefangenschafts¬ 
beobachtungen zusammen. Es ist fraglich, inwiefern Verhaltens¬ 
beobachtungen an gefangenen Tieren sich auf das Freileben über¬ 
tragen lassen, bzw. ob durch Gefangenschaftsbeobachtungen 
Lücken in Freilandbeobachtungen geschlossen werden können. 

Manche Verhaltensweisen lassen sich praktisch unverändert ins 
Terrarium übernehmen, andere erhält man in Gefangenschaft nur 
verändert oder überhaupt nicht. Geeignete Verhaltensweisen für 
Gefangenschaftsbeobachtungen sind vermutlich solche, die von 
äusseren Reizen möglichst unabhängig sind. An Froschlurchen lässt 
sich z.B. das Häutungsverhalten, bei dem nur auf das Subjekt bezo¬ 
gene Bewegungen Vorkommen, im Terrarium vollständig beobachten 
(Freilandvergleich). Die bei der Häutung auf äussere Gegenstände 
bezugnehmenden Molche und Reptilien verhalten sich bereits 
atypisch, wenn sie keine geeigneten Gegenstände zur Verfügung 
haben, an denen sie die Haut abstreifen können (Heusser, 1958 a). 
Reine, von der äusseren Situation relativ unabhängige Instinkt¬ 
bewegungen, wie z.B. das Gähnen, und Bewegungen, die mit 
solchen Taxien verschränkt sind, die sich auf den eigenen Körper 
beziehen, wie Kratzen und Wischen, aber auch das Verschlingen 
der Beute und die Paarung von Arten, bei denen sich das Verhalten 
auf die Männchen-Weibchen-Beziehung auf engem Raum be¬ 
schränkt, können in Gefangenschaft qualitativ unverändert 
ablaufen. Dagegen kann bereits das Appetenzverhalten zu densel¬ 
ben Instinkthandlungen, das meist in einem Beziehungsgeflecht mit 
der äusseren Situation steht, in Gefangenschaft kaum realisiert 
werden. Dem Verschlingen der Beute kann z.B. bei jagenden Arten 
(Erdkröte) ein stundenlanges Umherstreifen als unspezifische Ap- 
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petenz vorausgehen, das in Gefangenschaft wegfällt oder sich in 
einem missdeutbaren Emporklettern an den Wänden „Luft macht“. 
Im Terrarium erscheinen nur die letzten Komponenten des Ap- 
petenzverhaltens, das bereits an die Beutewahrnehmung gebundene 
Nachlaufen und Zuwenden. 

Bei koloniebildenden Arten stehen die beiden Individuen, die, 
ein Paar bilden, ausserdem noch mit andern Tieren der Population 
in Beziehung. Werden einige wenige Tiere isoliert, so verhalten sie 
sich atypisch. Einzelne vom Laichplatz ins Terrarium gebrachte 
Laubfrösche stellen das Quaken meist sofort ein. Bringt man einige 
Männchen in einen Gartenweiher, so quaken sie etwa drei Nächte 
lang, verstummen dann aber ebenfalls, während am Fangort der 
Betrieb noch weiter geht. Ebenfalls gestört war das Laichver¬ 
halten der in den Trögen gehaltenen Grasfrösche. Eine Stimmungs¬ 
synchronisierung als Voraussetzung für das typische gleichzeitige 
Ablaichen kam nicht zustande. Auch bei Unken und Wasser¬ 
fröschen fällt das differenzierte Sozialverhalten in Gefangenschaft 
aus; am Gartenweiher ist die Chorbildung der Wasserfrösche rudi¬ 
mentär, entsprechend der Tatsache, dass bei dieser anspruchsvollen 
Art schon im Freien das Sozialverhalten ausfällt, wenn die äussere 
Situation gestört ist. 

Die Gefangenschaftssituation bedingt aber nicht nur Ausfälle, 
sondern ausfallende Verhaltensweisen können auch das beobacht¬ 
bare Verhalten entstellen. Besonders gestört sind Verhaltensweisen, 
die in ihrem natürlichen Ablauf ortsgebunden sind. Erdkröten 
kommen nur an ihrem Laichplatz von der Wanderunruhe los. 
Diese Unruhe ist bei Krötenweibchen, die den Laichplatz bereits 
erreicht haben, bis kurz vor dem Ablaichen noch latent vorhanden; 
Verfrachtungsversuche, bei denen man Tiere am Laichplatz sam¬ 
melt, stellen darauf ab, dass die Laichplatzwanderung durch einen 
Ortswechsel wieder aktiviert werden kann. Am Gartenweiher 
zwecks Laichablage ausgesetzte Paare wanderten wieder ab ohne 
abgelaicht zu haben, solange die Weibchen noch in Wander¬ 
stimmung waren. Vom Laichplatz ins Terrarium versetzte Paare 
sind sehr unruhig und geraten manchmal in eine Art Bewegungs¬ 
sturm hinein. Sie verhalten sich damit gerade kontrastierend zu 
den noch nicht laichbereiten Paaren am Laichplatz, die sich passiv 
in tieferen Wasserschichten oder eingegraben am Gewässerrand 
auf halten. 
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Besonders bei der Erdkröte zeigen einzelne, aus dem Popula¬ 
tionszusammenhang gerissene Männchen „Energieperversionen“ 
wie überintensives Klammern, Klammern an leblosen Objekten 
und Verpaarungen mit andern Männchen. Durch das Dominieren 
der Verhaltenskomponente „Klammern“ wird die Wirkung von 
Mechanismen, die das Klammern normalerweise hemmen, bis zur 
Unkenntlichkeit überlagert. Am natürlichen Laichplatz schwimmen 
sich viele Männchen ununterbrochen gegenseitig an; die Klammerer¬ 
regung wird quasi ständig „verpufft“, sodass die Schwelle für 
Klammern relativ hoch ist und der Abwehrlaut eines umfassten 
Männchens die sofortige Lösung der Umklammerung bewirkt. Die 
Tiere stehen in einem überindividuellen Energiegleichgewicht, das 
bei isolierten Kröten gestört ist. Weibchen, die abgelaicht haben 
und von einem Männchen nocheinmal besetzt werden, veranlassen 
das Männchen durch eine „Signalstellung“ (Eibl-Eibesfeldt, 
1950), bei der kein Laich mehr austritt, oder durch rhythmische 
Flankenbewegungen zum Absteigen. Bei isolierten Männchen ist 
dieser am Laichplatz zuverlässig funktionierende Mechanismus 
durch die gesteigerte Klammerbereitschaft des Männchens „über¬ 
tönt“; es kann die Abwehrreaktion eines leeren Weibchens durch 
anhaltendes Klammern erschöpfen und tagelang sitzen bleiben. 
Qualitativ bleiben die angeborenen Bewegungskoordinationen 
unter Gefangenschaftsbedingungen zwar gleich; die Störungen in 
der Energiebesetzung bewirken aber Abnormitäten in der Inten¬ 
sität und Frequenz der betreffenden Bewegungen, auch wird 
dadurch die Selektivität eines „Schemas“ unspezifischer. Die Er¬ 
schöpfbarkeit von Instinktreaktionen (Klammern, Abwehren, 
Körbchenbildung, Quaken) wechselt mit der äusseren Situation. 
Ausserdem stehen die einzelnen Reaktionen in Verschränkung mit 
andern Funktionskreisen, wobei die Überbeanspruchung des Feind¬ 
kreises unter Gefangenschaftsbedingungen eine besondere Rolle 
spielt. Die Störungen wirken sich bei Attrappenversuchen zur 
Ermittlung angeborener auslösender Mechanismen und bei quanti¬ 
tativen Untersuchungen aus (Heusser, 1960 b) und sind deshalb 
besonders irreführend, weil sie gesetzmässig auftreten, d.h. es 
treten jeweils typische Abnormitäten auf, die als solche erst erkannt 
werden könnten, wenn das Freiland verhalten bereits bekannt wäre. 

Die Beurteilung von Verhaltensfragmenten in Gefangenschaft 
setzt das Bekanntsein des vollständigen natürlichen Verhaltens 
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bereits voraus; nur so kann dem in Gefangenschaft erscheinenden 
Verhalten der richtige Stellenwert im natürlichen Verhaltens¬ 
inventar gegeben werden. Die Gefangenhaltung ist gegenüber der 
freien Wildbahn eine experimentelle Situation mit vielfach unbe¬ 
kannten Bedingungen. Das Freiland ist zur Gefangenhaltung die 
Gegenprobe, welche erst die besondere Bedeutung der künstlichen 
Situation aufdeckt. Wird ein Tier in Gefangenschaft in ein Experi¬ 
ment eingespannt, so pfropft man damit eine zweite künstliche 
Situation auf Gefangenschaftsbedingungen auf. Ist ein Verhalten 
nur im Experiment beobachtbar, so ist es auch nur in bezug auf 
diese spezielle künstliche Situation gültig, kann also nicht ohne 
weiteres als für diese Art typisch angesprochen werden, da ein 
eigentlicher Kontrollversuch zur Bedingung „Experimentsituation 
+ Gefangenschaft“ nicht gegeben werden kann. 

5. Vikariieren von Stimme, „RZS“ und äusserer Situation 

Bei finaler Betrachtung ordnet sich das Fortpfianzungsver- 
halten der verschiedenen Arten auf die uns als Ziel auffassbare 
Fortpflanzung hin in vergleichbarer Weise an, wobei verschiedene 
Verhaltensweisen bei den einzelnen Arten zur Erreichung des 
gleichen Zieles vikariierend in Erscheinung treten. Hediger (1956) 
hat im gleichen Sinne auf das Vikariieren von Morphologie und 
psychischen Leistungen in bezug auf ein „vorkristallisiertes“ Ziel 
hingewiesen. 

Die erste Etappe im Fortpfianzungsverhalten ist das Zusam¬ 
menfinden der Geschlechter. Dies ist bei den hier einbezogenen 
Arten — soweit ersichtlich — populationsweise organisiert und er¬ 
folgt in zwei Schritten: 1. im allgemeinen Versammeln der popula¬ 
tionszugehörigen Indi viduen und 2. in der Annäherung der einzelnen 
Männchen und Weibchen. 

Bei den sich weit vom Laichplatz entfernenden Erdkröten und 
Grasfröschen ist das Zusammenkommen vieler Tiere durch ein über¬ 
individuelles Raum-Zeit-System erreicht. Die populationszuge¬ 
hörigen Individuen, die ausserhalb der Laichzeit solitär leben und 
deren schwache Stimme die Geschlechter nicht unmittelbar zu¬ 
sammenführen kann, kommen zu einer bestimmten Zeit an einem 
bestimmten Ort zusammen und zerstreuen sich nach einer kurzen 
Laichzeit wieder in ihre individuellen Reviere. 
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Wie Peters (1957) am Beispiel von Krabben ausführt, stehen 
verschiedene Funktionskreise so in Verschränkung miteinander, 
dass z.B. ein bestimmtes Ernährungsverhalten eine andere soziale 
Organisation bedingt und umgekehrt. Darunter wird nicht ein 
kausaler Zusammenhang verstanden, in dem Sinne, dass die Orga¬ 
nisation des einen Kreises die Ursache der Organisation im andern 
Kreis wäre, sondern ein „situativer“ Zusammenhang; wenn das 
Verhalten in einem Kreis so ist, dann ist es im andern so. Solche 
situativen Zusammenhänge kommen auch hier zum Ausdruck. 
Grasfrosch und Erdkröte beschränken ihre Fortpflanzungsaktivität 
unter optimalen Bedingungen auf wenige Tage; Smith (1954) nennt 
sie deshalb „explosive breeders“. Diese Arten sind in ihrem Fort¬ 
pflanzungsverhalten ausschliesslich, d.h. der Fortpflanzungsinstinkt 
dominiert über alle andern Kreise, deren Verhalten stark gedrosselt 
ist oder überhaupt ausfällt. Sie nehmen während der Fortpflan¬ 
zungszeit keine Nahrung auf, im Häutungskreis tritt nur der 
physiologische Anteil in Erscheinung, indem die alte Haut zwar 
abgestossen, aber nicht mit den besonderen Häutungsbewegungen 
abgestreift und verschlungen wird. Bei der Erdkröte ist ausserdem 
die Fluchtschwelle deutlich erhöht. Anders liegen die Verhältnisse 
bei den Molchen und beim Laubfrosch, die sich ebenfalls vom Laich¬ 
biotop entfernen und durch ein Raum-Zeit-System zusammen¬ 
geführt werden (beim Laubfrosch sind möglicherweise nur die 
Männchen ortsgeb unden und locken die Weibchen mit der lauten 
Stimme zum Laichplatz. Bei den Molchen, der Erdkröte und dem 
Grasfrosch erreichen die Geschlechter den Platz unabhängig von¬ 
einander). Bei diesen beiden Arten ist die Fortpflanzungsperiode 
in die Länge gezogen; die Laubfrösche halten sich während zwei, 
die Molche während vier Monaten am Laichplatz auf. Die Fort¬ 
pflanzung wird dementsprechend ohne besondere Ausschliesslich¬ 
keit des Paarungsverhaltens erreicht. Molche und Laubfrösche 
übertragen auch die übrigen Betätigungen auf den Laichbiotop, 
häuten sich aktiv, nehmen Nahrung auf, und flüchten gut. Sie sind 
nicht ständig ins Sozialverhalten eingespannt wie die Erdkröten 
und Grasfrösche, sondern ziehen sich vorübergehend zu Ruhe¬ 
zuständen zurück (Molche), oder leben den Tag durch überhaupt 
individuell (Laubfrösche). Eine ähnliche Situation kommt bei der 
Erdkröte und dem Grasfrosch in der Nachlaichzeit zustande, wenn 
einzelne Männchen noch etwa für einen Monat am Laichplatz 
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Zurückbleiben. Solche Individuen sind zwar noch paarungsbereit 
und besetzen verspätet ankommende Weibchen, stellen aber dane¬ 
ben ein individuelles RZS auf, indem sie sich tagsüber gerne 
in bestimmten Verstecken aufhalten (Markierungen), nehmen 
Nahrung auf (Magenuntersuchungen bei Erdkröten) und häuten 
sich aktiv. 

Bei der Unke und dem Wasserfrosch ist die allgemeine Ver¬ 
sammlung der Individuen dadurch erreicht, dass der Laichplatz 
mit dem gemeinsamen Jahresbiotop zusammenfällt; eine besondere 
Wanderung gibt es demnach nicht. Wie bei den Molchen und dem 
Laubfrosch ist die Laichzeit langgezogen und der Fortpflanzungs¬ 
kreis nicht besonders dominierend. Die Wasserfrösche laichen zwar 
gleichzeitig ab; der Zeitpunkt ist aber nicht kalenderartig festgelegt 
wie bei Erdkröte und Grasfrosch, sondern innerhalb der Fort¬ 
pflanzungsphase verschiebbar. 

Der zweite Schritt, die Annäherung der einzelnen Männchen 
und Weibchen ist mit der Organisation der allgemeinen Ver¬ 
sammlung verschränkt. Grasfrosch- und Erdkrötenmännchen 
schwimmen im dichten Gedränge der auf kleinem Raum konzen¬ 
trierten Population jedes bewegte Objekt wahllos an. Die Ge¬ 
schlechtererkennung erfolgt negativ; umklammerte Männchen 
veranlassen durch das Abwehrquaken und durch Flankenbewegun¬ 
gen zum Absteigen, während sich umklammerte Weibchen ruhig 
verhalten. Ähnliche Mechanismen haben auch die übrigen Frosch¬ 
lurcharten. Auch der Wasserfrosch sucht das Weibchen aktiv auf, 
aber das Verhalten ist weniger stürmisch. Zwischen den Männchen 
können sich unbelästigt ledige trächtige Weibchen tummeln, was 
an einem Erdkrötenplatz ausgeschlossen ist. Das Molchmännchen 
nähert sich einem bewegten Objekt; die Geschlechtererkennung 
beruht hier vorwiegend auf chemischen Reizen. Beim Laubfrosch 
werden dagegen die Weibchen durch das laute Rufen zu den ein¬ 
zelnen Männchen gelockt, die isoliert und oft an versteckten Stellen 
sitzend „warten“. Die Unken verhalten sich ähnlich. Überein¬ 
stimmend mit der auch ausserhalb der eigentlichen Paarung 
üblichen Koloniebildung, sind die Individuen nicht in erster Linie 
in optischer und taktiler Beziehung miteinander, wie Erdkröte 
und Grasfrosch, sondern relativ spärlich auf den Biotop verteilt 
und in akustischem Kontakt untereinander stellend. Sehr wahr¬ 
scheinlich lockt auch hier das Männchen das Weibchen an. Dafür 
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spricht, dass Männchen gerne wochenlang im gleichen kleinen 
Tümpel sitzen (Markierungen bei XII und in der Umgebung von 
Zürich), zeitweise verpaart, dann wieder ledig, und dass sich all¬ 
mählich verschiedene Gelege unterschiedlichen Alters in dem 
Tümpel ansammeln. 

Diese Verhaltenstypen schliessen sich nicht artweise unbedingt 
aus; es handelt sich dabei lediglich um ein Vorwiegen der einen oder 
andern Organisation. Wie der Lockruf des Erdkrötenmännchens 
in der Nachlaichzeit verspätete Weibchen anzieht, tritt beim 
Laubfrosch und bei der Unke gelegentlich das „Versuch-Irrtum- 
Verhalten“ auf und ein umklammertes Männchen gibt den Abwehr¬ 
laut, bei der Unke ein leises Meckern, beim Laubfrosch das er¬ 
wähnte Schnarren, von sich. 

Die Kreuzkröte (Bufo calamita , im untersuchten Gebiet nicht 
vorkommend) hat nach Beobachtungen in der Umgebung von 
Zürich und nach Smith eine von den übrigen Arten abweichende 
Organisation. Wenn sich überhaupt Populationen bilden, so sind 
sie wenig ortsgebunden. Smith schreibt, dass die Kreuzkröten ihre 
Laichplätze ohne erkennbare Gründe wechseln. Die Männchen 
setzen sich in irgendeinen Wasserbiotop und beginnen zu quaken 
bis Weibchen erscheinen. Die ganze soziale Organisation beruht 
auf der sehr lauten Stimme der Männchen. Die Laichzeit kann sich 
vom März bis in den August hinein ausdehnen und die übrigen 
Funktionskreise bleiben in Aktion. Die Biotopansprüche sind 
gering (Abb. 11 b). Bei Zürich, wo die Kreuzkröte selten ist, begann 
im oft erwähnten Gartenweiher, kurz nachdem er ausgehoben war, 
ein Männchen spontan zu quaken. In diesem Jahr (1956) konnte 
es nur ein anderes Männchen anlocken. 1957 quakte ein neues 
Männchen und lockte ein Weibchen an. Seither stehen die Kreuz¬ 
kröten wieder aus. 

Ein Verfehlen der adäquaten äusseren Situation kommt im 
Hinblick auf die Fortpflanzung sogut wie ein Verfehlen des adäqua¬ 
ten Geschlechtspartners auf einen „Leerlauf am ungeeigneten 
Objekt“ heraus. Die einheimischen Amphibien haben keine direkte 
Brutpflege; durch die Verschränkung des Paarungs- und Laichver¬ 
haltens mit einem selektiven Muster für eine geeignete Umgebung 
kommt mittelbar eine Brutpflege zustande, indem der bevorzugte 
Laichbiotop der Alttiere zugleich die optimale Situation für die 
Entwicklung und das Verhalten der Larven darstellt. Das Verhalten 
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der Alttiere ist durch die spezifische Art der Bezugnahme auf die 
äussere Situation mit dem der Larven verschränkt. 

Bei der Erdkröte bildet die Laichplatzorganisation der Alt¬ 
tiere die Grundlage für die soziale Organisation der Larven. Durch 
das gleichzeitige Ablaichen auf engem Raum (Abb. 11a) wachsen 
die schlüpfenden Larven gleichsam in den Verband hinein. Die 
Larven hangen, solange sie noch nicht gut schwimmen können, 



Abb. 10 . 

Erd krötenquappensch warm bei XVI, zugleich Wasserfroschbiotop. 


noch einige Tage an den Laichhüllen und an den nächsten Pflanzen 
und schwimmen dann in geschlossenen Formationen im Gewässer 
umher (Abb. 10). Bei diesen Schwärmen handelt es sich nicht um 
blosse Fressgemeinschaften; die Quappen schwimmen auch in kom¬ 
pakten Verbänden umher und erweisen sich im Verhalten gegen¬ 
über Schreckstoffen, das Kulzer (1954, 1959) eingehend unter¬ 
sucht hat, ganz auf das Leben im Schwarm zugeschnitten. Wird 
eine Quappe von der Spitze eines Verbandes zerquetscht, so stossen 
die ersten Quappen, die in den Geruchsbereich dieses Schreckstoffes 
aus der Rückenhaut geraten, schräg gegen den Boden; der Schwarm 
gerät vorübergehend in Konfusion und schwimmt in einer andern 
Richtung weiter. Diese nur im Verband sinnvolle Reaktion lässt 


ÄUSSERE SITUATION IM VERHALTEN EINIGER AMPHIBIENARTEN 33 

sich auslösen, vom Moment an, da die Quappen schwimmen können 
bis zur Metamorphose und wirkt zweifellos arterhaltend (Kulzer). 
Kommt unter ungünstigen Bedingungen bei den Alttieren keine 
Laichplatzorganisation zustande, laichen sie also z.B. zeitlich und 
örtlich diffus ab, so kann sich bei den Larven wegen der Distanz 
und des unterschiedlichen Alters der Gelege auch kein Schwarm 
bilden. Man kann von einem regulativen Prinzip sprechen, das 
Eltern und Larven umfasst und das Verhalten beider über ein 
spezifisches Milieu verbindet. 

Bei den Grasfroschquappen, die sich ebenfalls durch die Massen¬ 
ablage der Alttiere begünstigt zu Tausenden zusammenscharen 
habe ich keine geschlossenen Wasserwanderungen gesehen. Die 
Schwärme sind weniger kompakt als bei der Erdkröte und be¬ 
schränken sich auf Fressgemeinschaften, innerhalb denen aber 
Beziehungen zwischen den einzelnen Individuen bestehen, indem 
ebenfalls die Flucht eine soziale Erscheinung ist. Bei Störungen 
greift die Flucht von einem oder mehreren Herden aus um sich, 
wobei die am Ufer fressenden Quappen den Schwarm auflösend 
immer gegen die Wassertiefe eilen, auch wenn man sich vom 
Wasser her gegen das Ufer bewegt. 

Bei den über zwei Monate hinweg laichenden Arten (Molche, 
Laubfrosch, Unke) bestehen keine Beziehungen unter den oft sehr 
verschieden alten und auf einen relativ grossen Raum verteilt 
schlüpfenden Larven. Während die Kröten- und Grasfroschschwärme 
durch die Tradition des Laichplatzes, der sich schon über Genera¬ 
tionen hinweg „bewährt“ hat, in natürlichen Weihern vor dem Aus¬ 
trocknen geschützt sind, werden die Unkengelege im Jahresbiotop 
der Eltern oft in verschiedenen Gewässern über einen grösseren 
Raum verteilt, sodass auf eine Pfütze nur wenige Quappen kommen. 
Trocknet eine Wasserstelle aus, so geht nicht gleich die ganze 
Generation zugrunde, wie es bei Ersatzlaichplätzen der Erdkröte 
und des Grasfrosches meist der Fall ist. Oft werden ausgetrocknete 
Tümpel, die sich neuerdings mit Wasser füllen zum zweiten Mal 
mit Laich belegt. 

Die artgemässe Bezugnahme auf die äussere Situation wird 
unter suboptimalen Bedingungen manchmal überraschend bloss¬ 
gelegt. Bei der Erdkröte und der Kreuzkröte sind die Gelege bei 
dichtem Pflanzenbestand in ähnlicher Weise „aufgehängt“. Bei 
spärlichem Pflanzenbestand erweist es sich, dass die beiden Arten 
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ein ähnliches Milieu ganz verschieden „interpretieren“ (Abb. 11 
a, b ). Bei der Kreuzkröte ist keine aktive Bezugnahme auf Struktu¬ 
ren im Wasser festzustellen. Der Laich wird, wenn er nicht zufällig 
bei den Bewegungen eines Paares hängen bleibt, auf den Boden 
gelegt. Bei der Erdkröte besteht gerade umgekehrt eine aktive 
Berücksichtigung solcher Strukturen, indem das Weibchen sich in 
den Laichpausen solange umherbewegt, bis die Schnüre ange¬ 
spannt sind. In solchen Biotopen bilden kleine Grasbüschel die 
Fixierungspunkte für die Schnüre und bestimmen dadurch die Form 
der Laichstelle. Für die Kreuzkröte ist der Biotop typisch; irgendein 
Kiesgrubentümpel (Trockenrisse !) wird in einem Jahr besetzt. 
Im nächsten Jahr hatte es an dieser Stelle schon keine Kreuzkröten 
mehr. Die über die ganze Wasserfläche verteilten Schnüre waren von 
sehr verschiedenem Alter, die meisten schon geschlüpft. Für die 
Erdkröte ist der gleiche Biotop qualitativ an der unteren Grenze 
für das Zustandekommen einer Laichplatzorganisation. Wenn die 
Erdkröten mangels einer Struktur im Wasser den Laich nicht 
aufhängen können, verfault er meistens. 

6. Zusammenfassung 

1. In den Jahren 1953-59 wurden im unteren Prätigau und im 
Ghurer Rheintal (Schweiz) 12 von 18 kontrollierten Amphibien¬ 
biotopen durch technische Eingriffe zerstört. 

2. Die Biotopansprüche sind artspezifisch verschieden. Die 
Bezugnahme auf Qualitäten der äusseren Situation erfolgt jeweils 
in Verschränkung mit einem bestimmten Funktionskreis. Ähnlich 
den Kumpanschemata im Sinne Lorenz (1935) kann man Schemata 
für äussere Situationen, die zu einer Betätigung passen, annehmen. 
Die oft erst unter abnormalen Bedingungen hervortretenden Eigen¬ 
tümlichkeiten werden bei den einzelnen Arten im Zusammenhang 
mit technischen Biotopveränderungen verfolgt. Ausser an eigent¬ 
liche Biotopqualitäten sind manche Arten durch Raum-Zeit- 
Systernc an bestimmte Orte im geographischen Sinne gebunden, 
sodass z.B. Wanderungen zu seit Jahren ausgetrockneten Laich¬ 
plätzen Zustandekommen. Die Organisation der Fortpflanzung er¬ 
folgt populationsweise und in bezug auf ein bestimmtes Gewässer. 

3. Bei Amphibien kommen schlafähnliche Zustände vor, die 
tomperaturunabhängig sind. Die Winterpassivität beruht auf einer 
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Abb. 11a). 



Laichstelle der Erd- 
kröte in einem subop¬ 
timalen Biotop bei 
XVIII. Tagsüber sind 
nur die ablaichenden 
Paare und die kürzlich 
frei gewordenen Männ¬ 
chen und Weibchen 
(auf der Abbildung 
sichtbar) im Wasser. 
Die Laichschnüre wer¬ 
den [an den Grasbü¬ 
scheln fixiert. 


Abb. 11 b ). 

Ähnlicher Biotop in 
einer Kiesgrube bei 
Zürich: Die Laich¬ 

schnüre der Kreuzkröte 
sind nicht angespannt 
und ohne Bezugnahme 
auf die Pflanzen abge¬ 
legt. 
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inneren Disposition und ist nicht in erster Linie kältebedingt. 
Umgekehrt wird im Frühjahr der Fortpflanzungskreis beim Gras¬ 
frosch und bei der Erdkröte nicht durch einen Temperaturanstieg 
ausgelöst, sondern durch eine „zeitbedingte“ Umstimmung. Kurze, 
völlig temperaturunabhängige Schlafzustände sind in Appetenz- 
handlung und besonderer Körperstellung mit dem Schlaf der 
Warmblüter vergleichbar. 

4. Die beobachteten Arten sind nicht eigentlich technophil. Ihr 
Vorkommen im Bereich menschlicher Einrichtungen (Fischzucht¬ 
anstalten, Kiesgruben etc.) ist ein passives Nichtloskommen, d.h. 
durch Ortsgebundenheit bedingt. 

5. In Gefangenschaft laufen angeborene Bewegungskoordina¬ 
tionen zwar qualitativ unverändert ab; isolierte Individuen zeigen 
aber Störungen in der Energiebesetzung, durch die auch angeborene 
Bewegungen in ihrem Ablauf quantitativ verändert und angeborene 
auslösende Mechanismen überlagert werden können. Appetenz- 
handlungen, stark an die äussere Situation gebundene und soziale 
Verhaltensweisen erscheinen in Gefangenschaft nur rudimentär 
oder fallen aus. 

6. Im Fortpflanzungsverhalten treten bei den einzelnen Arten 
verschiedene Organisationen vikariierend auf. Beim Grasfrosch und 
der Erdkröte, die sich weit vom Laichplatz entfernen und keine 
laute Stimme haben, werden die Geschlechter durch ein über¬ 
individuelles Raum-Zeit-System zusammengeführt. Die Kreuz-' 
kröte ist vergleichsweise zeitlich und räumlich unabhängiger im 
Fortpflanzungsverhalten, „dafür“ hat sie eine laute Stimme, die 
eine direkte Kommunikation der Geschlechter erlaubt. Der Laub¬ 
frosch und die Molche, die sich ebenfalls vom Laichplatz entfernen, 
erreichen die Fortpflanzung durch eine zweimonatige Übersetzung 
des Gesamtverhaltens an den Laichplatz, die Gelbbauchunke und 
der Wasserfrosch dadurch, dass der Laichplatz mit dem Jahres¬ 
biotop zusammenfällt. Das Fortpflanzungsverhalten ist mit den 
übrigen Funktionskreisen verschränkt. Durch eine selektive Bezug¬ 
nahme auf die äussere Situation ist das Laichplatzverhalten der 
Alttiere mit dem Verhalten der Larven verbunden, sodass eine 
Art indirekter Brutpflege zustande kommt. 
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SUMMARY 

The author has observed amphibia both in captivity and in natural 
biotopes greatly modified by man. The species establish themselves 
each in a characteristic habitat. It seems as if they possessed a diagram- 
matical image of their individual habitat corresponding to their needs. 

The author observes a peculiar behaviour and characteristic attitudes 
that correspond to sleepiness that are independent of the tempera- 
ture. Hibernal lethargy is caused by internal reactions. In both 
Rana temporaria and Bufo bufo , amplexus is found to be independent 
of the higher spring temperature and is caused by physiological changes. 

The species studied are not really adapted to technical modifications 
but establish and maintain themselves in regions that have been changed 
by man because they are unable to leave the modified areas. 

In captivity, their normal behaviour remains qualitatively unchanged 
but isolated specimens usuallv manifest unbalanced impulsions as shown 
by their irregulär aetivity (quantitative modification). 

The various species show specific differences in their reproductive 
aetivity. Both sexes react either to a supra-individual time and space 
System or to the loud voice of the males. Duration of sexual aetivity 
may be prolonged or the spawing areas and the normal habitat are 
identical. Ghoice t)f spawing sites by the adults, influences the future 
living conditions of the tadpoles and might be considered as a sort of 
retrospective parental care. 


RESUMfi 

L’auteur a observe des amphibiens d’une part dans des milieux pro¬ 
fondement remanies par l’homme, d’autre part en captivite. Les diverses 
especes s’installent dans des habitats caracteristiques. II semble qu’elles 
disposent d’une representation schematique des milieux qui corres- 
pondent ä leurs besoins. 

II observe un comportement particulier et des attitudes caracteris¬ 
tiques correspondant au sommeil et qui sont independants de la tempe¬ 
rature. La lethargie hibernale est provoquee par des reactions internes. 
Ghez Rana temporaria et Bufo bufo , il constate que l’accouplement est 
independant de l’elevation de temperature printaniere, etant provoque 
par des modifications physiologiques. 

Les especes observees ne sont pas reellement technophiles, eiles 
s’installent ou se maintiennent dans les terrains bouleverses par l’homme 
faute de pouvoir quitter les emplacements modifies. 

En captivite, le comportement naturel n’est pas modifie qualitative- 
ment, mais les individus isoles presentent en general une rupture d’equi- 
libre de leurs impulsions se manifestant par une activite irreguliere 
(quantitativement modifiee). 
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Les diverses especes montrent des differences specifiques dans leurs 
activites reproductrices. Les individus des deux sexes reagissent en fonc- 
tion des conditions de temps et de lieu (Systeme espace-temps supra- 
individuel) ou a la voix forte des males, ou par une periode de reproduc- 
tion prolongee, ou en fonction de l’analogie de l’emplacement de fraie 
avec le biotope normal. Par le choix des emplacements de ponte, les 
adultes influent sur les conditions ulterieures de vie des tetards, ce qui 
peut etre considere comme une sorte de soin aux jeunes ä retardement. 
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